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Augenbewegungen dienen dem Sehen, indem sie entwe-

der das Bild der visuellen Umwelt auf der Retina stabilisie-
ren (eigenbewegungskompensierende Augenbewegun-
gen) oder aber das Bild eines interessierenden Objektes in
der Fovea plazieren (zielgerichtete Augenbewegungen).
Wir plazieren im Falle einer einem Objekt geltenden Au-
genbewegung sein Bild deswegen in der Fovea, um die
Vorzlge der fovealen Bildanalyse, wie etwa die weit héhe-
re Sehschérfe, nutzen zu konnen. Die Augen verfigen Gber
3 Freiheitsgrade der Bewegung, entsprechend den Rota-
tionen um die Gier-, die Hoch- und die Rollachse. Wie in
Kap. 26 zu Grundlagen zielgerichteter Motorik erortert,
sind zielgerichtete Augenbewegungen auch dadurch von
eigenbewegungskompensierenden Augenbewegungen
unterschieden, dass sie vollstandig durch die Angabe der
horizontalen und vertikalen Augenbewegungskomponen-
ten beschreibbar sind und ihnen wesentliche torsionale
Komponenten infolge von Rotationen um die Rollachse
fehlen (Listing’sches Gesetz). Der Gewinn fiir das Sehen ist
natirlich, dass die zu analysierenden visuellen Objekte mit
retinalen Bildern einhergehen, deren Orientierung verlass-
lich durch die Orientierung der Objekte in der AuBenwelt
bestimmt und nicht durch u. U. variable Verrollungen des
Auges verfélscht wird.

28.1 Eigenbewegungskompen-

sierende Augenbewegungen

Bevor wir die zielgerichteten Augenbewegungen niher be-
leuchten, sei kurz auf die eigenbewegungskompensierenden
Augenbewegungen eingegangen. Ihre Aufgabe ist es, Bewe-
gungen der Augen mit dem Kopf, wie sie Folge unserer Loko-
motion sind, und die damit unweigerlich verbundene Bild-
verschmierung, durch gegenldufige Augenbewegungen rela-
tivzum Kopf zu kompensieren. Die Augen greifen hierzu auf
zwei Quellen der Information iiber Eigenbewegung zuriick,
zum einen auf Meldungen aus dem Gleichgewichtsorgan,
zum anderen auf visuelle Meldungen iiber retinale Bildver-
schiebung, die vom akzessorischen optischen System und
dem mit ihm funktionell verbundenen Nukleus des optischen
Traktes (NOT; » Kap. 4) angeboten werden. Diese beiden
Einginge erginzen sich. Das Gleichgewichtsorgan, das mit
seinem Bogengangssystem und dem Otolithensystem
empfindliche Sensoren fiir Rotationsbeschleunigung bzw.
Linearbeschleunigung enthilt, antwortet bevorzugt auf
rasche Verinderungen der Kopflage relativ zum Auflenraum.
Das Gleichgewichtsorgan vermag iiber kurze Hirnstamm-
reflexwege, die es mit den die Augenmuskeln kontrollieren-
den Motoneuronen verbindet, innerhalb von nur etwa 10 ms
kompensatorische Augenbewegungen auszuldsen. Die er-
hebliche Bedeutung dieses System fiir unser Sehen wird
durch die Folgen eines krankheitsbedingten Ausfalles des
Gleichgewichtsorganes verdeutlicht: Betroffene sind anders
als Gesunde nicht in der Lage, Straflenschilder wihrend des
Gehens zu lesen, weil das Fehlen schneller, vestibular ver-
mittelter bildstabilisierender Reflexe zu stindiger Bildver-
schmierung beim Gehen fiihrt. Erst wenn der Betrachter
stehen bleibt, vermag er die Strafenschilder zu lesen. Der
unverdndert verfiigbare visuelle Eingang kommt mit einer
Latenz von etwa 50 ms viel zu spit, als dass der von ihm be-
diente bildstabilisierende visuelle (»optokinetische«) Regel-
kreis die Bildverschmierung, die durch das Laufen induziert
wird, lindern konnte. Optokinetische Reflexe (OKR) kom-
men vielmehr dann ins Spiel, wenn es gilt, extrem langsame
und anhaltende Eigenbewegungen, auf die die vestibuliren
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Sensoren nicht mehr ausreichend ansprechen, zu kompen-
sieren.

0 Alle Augenbewegungen dienen dem Sehen. Eigenbe-
wegungskompensierende Reflexe mindern die Bild-
verschmierung, die Folge einer Kopfbewegung relativ
zum AuBlenraum ist. Sie nutzen hierzu sowohl vesti-
buldre als auch visuelle Signale. Zielgerichtete Au-
genbewegungen fordern die Objektanalyse, indem
sie das Bild des interessierenden Objektes in der Fo-
vea platzieren und dort haiten.

Eigenbewegungen fiihren anders als Objektbewegungen
immer zu kohirenter Bildbewegung in grofen Teilen des
Gesichtsfeldes. Solche »Ganzfeld«-Bewegungen 16sen lang-
same Folgebewegungen der Augen aus, die, wenn die Au-
gen an die mechanischen Grenzen gelangen, durch schnelle
(»sakkadische«) Riickstellbewegungen unterbrochen wer-
den. Hieraus resultiert ein sidgezahnartiges Augenbewe-
gungsmuster, der optokinetische Nystagmus, der typischer-
weise von einem Gefiihl der Eigenbewegung (»Vektion«),
das sich mit einer Zeitkonstanten von einigen Sekunden
aufbaut, begleitet wird. Wenn unter ungewdhnlichen Be-
dingungen ein addquater optokinetischer Reiz nicht Folge
einer Eigenbewegung, sondern Folge von Bewegung in der
Auflenwelt ist, dann resultiert eine Eigenbewegungsillusi-
on. Ein Beispiel hierfiir ist das Abfahren eines Zuges auf
dem Nachbargleis, das typischerweise mit der falschen Ein-
schatzung verbunden ist, dass sich der eigene Zug in Bewe-
gung gesetzt hitte. Fur eigenbewegungsstabilisierende
Augenbewegungen gilt das Listing’sche Gesetz, das torsio-
nale Augenbewegungen verbietet, nicht. Weshalb das so ist,
wird unmittelbar deutlich, wenn man bedenkt, dass die ad-
dquate Augenbewegungsantwort auf eine Rollbewegung
des Kopfes eben gerade eine entgegengesetzte Verrollung
der Augen ist. Der Umfang dieser Gegenrollung der Augen
ist allerdings beim Menschen vergleichsweise gering und
betragt nur um die 10% der Kopfbewegung.

28.2 Warum zielgerichtete

Augenbewegungen?

Unser raumliches Auflésevermogen ist nur im fovealen Ge-
sichtsfeld sehr hoch. Dort kénnen wir mehr als 60 Linien
pro Grad Sehwinkel unterscheiden. Wire das raumliche
Auflosevermdgen im gesamten Gesichtsfeld so hoch wie in
der Fovea, so miisste unser Sehnerv den Durchmesser eines
Elefantenrussels haben. Die Beschriankung des hohen Auf-

297

losungsvermogens auf die Fovea macht einen Augenbewe-
gungsapparat erforderlich, der die Position des Auges so
ausrichtet, dass das retinale Bild des zu analysierenden Ob-
jektes moglichst exakt auf die Fovea fillt. Die Ausrichtung
der Fovea, des »Blickes« auf ein stationéres Objekt wird
Fixation genannt. Der Wechsel des Fixationenszieles wird
durch Sakkaden, also durch schnelle, nur kurze Zeit wih-
rende Augenbewegungen bewerkstelligt.

0 Sakkaden und langsame Augenfolgebewegungen
sind zwei Formen zielgerichteter Augenbewegungen,
die sich funktionell ergdanzen, aber weitgehend ver-
schiedenen Organisationprinzipien geniigen. Sakka-
den verschieben Objektbilder aus der Peripherie der
Retina in die Fovea und langsame Augenfolgebewe-
gungen fuhren die Fovea nach, sollte sich das Objekt
langsam und stetig relativ zum Betrachter bewegen.
Beide werden unter natlirlichen Bedingungen durch
Kopfbewegungen unterstiitzt, die dafiir sorgen, dass
die Augen nicht an die mechanischen Grenzen sto-
Ben. Kopfbewegungen und ggf. auch Rumpfbewe-
gungen, die spater einsetzen und langsamer ablau-
fen, sorgen schlie3lich dafur, dass die Augen mit Ver-
zégerung in ihre Ausgangsposition relativ zum Kopf
zuriickgefiihrt werden.

Nun sind die interessierenden Objekte nicht immer statio-
nir. Auch bewegte Objekte werden zunichst durch Sakka-
den fovealisiert. Daran anschlieend setzen wir langsame
und glatte Augenfolgebewegungen ein, um sie trotz ihrer
Bewegung in der Fovea zu halten. Ist die Augenfolgebewe-
gung unzureichend, etwa, weil die Geschwindigkeit der
Objektbewegung zu grof3 ist, so werden Aufholsakkaden
ausgefithrt, die das Bild wieder in die Fovea schieben. So-
wohl sakkadische als auch langsame Augenfolgebewe-
gungen kénnen durch Kopfbewegungen erginzt werden.

28.2.1 Sakkaden

Sakkaden sind Augenbewegungen, die durch hohe Ge-
schwindigkeit und kurze Dauer gekennzeichnet sind
(B Abb. 28.1a,b). Die Dauer einer Sakkade ist kiirzer als
die sakkadische Reaktionszeit und kiirzer als die Latenz
visueller Antworten im Zentralnervensystem.

Hieraus folgt, dass der Verlauf einer Sakkade nicht durch
visuelle Informationen, die wihrend der Ausfithrung der
Sakkade gewonnen wiirden, festgelegt werden kann. Diese
Betrachtung macht verstindlich, weshalb mit Blick auf Sak-
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O Abb. 28.1a-c. Beispiel einer Sakkade. (Mod. nach Fuchs et al. 1985)
a Die Position von Ziel und Auge ist gegen die Zeit aufgetragen. Die
initiale Sakkade unterschief3t zundchst das Ziel, sie ist also »hypomet-
risch«, was eine anschlieBende Korrektursakkade erforderlich macht.
b Darstellung der Geschwindigkeit des Auges fiir die in a gezeigte-Sak-
kade (man beachte die gespreizte Zeitachse). Das hier gezeigte Ge-
schwindigkeitsprofil ist relativsymmetrisch. Sakkaden mit gréBeren
Amplituden weisen typischerweise asymmetrische Profile mit relativ
langerer Abbremsphase auf. ¢ Einfaches Sakkaden-Modell. Wird ein
Sakkadenziel présentiert, so wird durch Addition der Position des Ziel-
bildes auf der Retina R und der momentanen Augenposition P relativ
zum Kopf die Position des Zieles relativ zum Kopf berechnet. Diese
Summe entspricht der gewiinschten Amplitude G der Sakkade. Die
Abweichung der Ist-Position des Auges von diesem |deal, der motori-
sche Fehler F, gegeben durch G-A, wird in eine Augenbewegung um-
gesetzt, Diese Umsetzung basiert auf einer Aktivierung von exzitatori-

schen Burst-Neuronen (EBN), die im Hirnstamm in der Nachbarschaft
der Augenmuskelkerne angesiedeit sind, deren Entladungsrate pro-
portional zu F ist und deren Entladungsrate die Geschwindigkeit der
Augen bestimmt. Im Verlaufe der Sakkade wird F zunehmend kleiner.
Die Sakkade endet, sobald F Null wird. Fiir F = 0 wird das Auge aber
nur unter der Voraussetzung das Blickziel erreicht haben, dass die Pa-
rameter im Modell optimal gewahlt wurden. Die Adjustierung und Op-
timierung der Parameter ist das Ergebnis sakkadischer Plastizitit. Da-
mit das Auge nach Erreichen des Sakkadenzieles und Abklingen des
Einganges auf die £BN nicht sofort zurlickdriftet, ist die Generierung
eines Positionssignales erforderlich, das die Augen in der erreichten
Position halt. Dieses Positionssignal wird von die Augenposition ko-
dierenden Neuronen (TN; stonic neuron«) angeboten, die das Ergebnis
der Integration des von den EBN angebotenen Geschwindigkeitssig-
nales reprasentieren. EBN und TN erregen die okulomotorischen Mo-
toneurone, die ihrerseits die Augenmuskeln ansteuern.
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kaden gerne von einer ballistischen Bewegung gesprochen
wird. Der Begriff der ballistischen Bewegung hebt auf die
Bahn eines sich mit hoher Geschwindigkeit bewegenden
Geschossprofils ab, die vor Abschuss des Geschosses geplant
wird und nach dessen Abschuss nicht mehr verindert wer-
denkann. Tatsachlich ist dieser Vergleich nur bei oberflich-
licher Betrachtung berechtigt. Anders als das Geschosspro-
fil wird namlich die Sakkade sehr wohl durch Informatio-
nen, die wihrend der Sakkade gewonnen werden, beein-
flusst. Allerdings handelt es sich bei diesen Informationen
nicht um visuelle Signale, die mit Blick auf ihre Verzoge-
rung viel zu spat kiimen, sondern um ein intern generiertes
Signal, das die aktuelle Augenposition wihrend der Sakka-
de approximiert. Dieses Ist-Signal wird mit der gewiinsch-
ten Zielposition verglichen und die sakkadische Augenbe-
wegung hilt an, solange Ist- und Zielposition nicht iden-
tisch sind (@ Abb. 28.1¢). Dieser »interne« Regelkreis wird
nur dann eine zielsichere Sakkade ermdglichen, wenn das
geschatzte Ist-Signal mit der tatsdchlichen Augenposition
iibereinstimmt. Visuelle Informationen kénnen mit Blick
auf ihre erhebliche Verzdgerung keine Rolle bei der Aus-
filhrung der Sakkade spielen. Sie werden vielmehr genutzt,
den Erfolg der Sakkade zu bewerten, sprich ihre Zielgenau-
igkeit zu beurteilen und im Falle einer zu grolen Abwei-
chung die Parameter des internen Regelkreises so zu ver-
stellen, dass bei spdteren Sakkaden die Zielgenauigkeit ver-
bessert wird. Dieses sakkadische Lernen ist ein wichtiges
Beispiel motorischen Lernen, dessen Ziel die Optimierung
einer spezifischen visuomotorischen Transformation ist,
nimlich die Uberfithrung der Position des Blickzieles, die
in retinalen Koordinaten vorliegt, in eine Augenbewegung
einer bestimmten Richtung und Amplitude. Man kann die-
ses sakkadische Lernen durch die in @ Abbildung 28.2 vor-
gestellte einfache experimentelle Manipulation nachweisen,
die eine kiinstliche Unstimmigkeit zwischen retinaler Infor-
mation und der Grof8e der ausgefiihrten Sakkade erzeugt:
Wihrend die Sakkade auf das Blickziel ausgefithrt wird,
wird das Blickziel in Richtung der Sakkade verschoben.

Die Verschiebung des Blickziels wihrend der Sakkade
wird nicht wahrgenommen (sakkadische Suppression,
» unten). Das Ergebnis der Verschiebung ist, dass die Sak-
kade, deren Gréfle durch die urspriingliche Lage des Blick-
zieles bestimmt war, zu kurz greift. Erst eine anschlieRende
Korrektursakkade vermag dann das Bild des Blickziels in
die Fovea zu schieben. Werden einige Dutzend solcher Ver-
suche ausgefiihrt, dann zeigt sich typischerweise, dass die
Grofe der Sakkade in einer Art von vorauseilendem Ge-
horsam iiber den Wert hinaus vergréflert wird, der eigent-
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lich mit Blick auf die initiale Lage des Blickzieles angemes-
sen ware. Es ist offensichtlich eine neue Beziehung zwischen
retinalen und motorischen Groflen gelernt worden. Sakka-
disches Lernen ist, wie tierexperimentelle Studien zeigen,
auf die Integritét eines umschriebenen Teiles der Kleinhirn-
rinde angewiesen. Wird der posteriore Vermis, eine in der
Kleinhirnmitte gelegene Struktur, zerstort, so geht die Fa-
higkeit zum sakkadischen Lernen ein fiir alle Mal verloren
(Barash et al. 1999).

Immer dann, wenn eine Initialsakkade nicht ausreichend
prézise war, ist eine anschlielende Korrektursakkade notig
(B Abb. 28.1a). Thre Latenz ist iiblicherweise deutlich kleiner
als die Latenz der Initialsakkade. Das diirfte daran liegen,
dass im Falle der Korrektursakkade bereits der Entschluss
gefasst worden ist, einen Blickwechsel durchzufithren. Dieser
Entschluss muss im Falle einer Initialsakkade erst noch ge-
fallt werden und damit verbunden muss zunichst die Fixa-
tion des alten Ziels unterbrochen werden. Die Richtigkeit
dieser Annahme wird durch die Existenz von Express-Sak-
kaden belegt: Wird das Fixationsziel bereits 200 ms vor dem
Erscheinen des Sakkadenziels entfernt, so werden Sakkaden
auf das im peripheren Gesichtsfeld angebotene Objekt nach
deutlich verringerter Latenz (80-130 ms) ausgefiihrt. Diese
die Latenz reduzierende Wirkung einer vorzeitigen Wegnah-
me des Fixationszieles gilt ibrigens auch fur die Initiierung
langsamer Augenfolgebewegungen (» Abschn. 28.2.2). Die
Tatsache, dass der Wechsel von der Fixation zur Ausfithrung
einer Sakkade auf ein peripheres Blickziel groflenordnungs-
mafig 200 ms erfordert, erklart, dass wir unter natiirlichen
Bedingungen, bei der Exploration von Szenen und beim
Lesen, maximal bis zu 5 Sakkaden pro Sekunde ausfithren.

0 Sakkaden sind Hochgeschwindigkeits-Augenbewe-
gungen, die es uns erlauben, unseren Blick Objekten
in definierten Orten des Raumes zuzuwenden. Die
Auswahl der Raumorte basiert auf kurz vor der Sakka-
de verfiigbaren sensorischen Informationen oder al-
ternativ auf dem Abruf von Eintrdgen in einem Raum-
gedichtnis. Die Ortswahl unterliegt einer kognitiven
Modulation und Kontrolle, die es uns erlaubt, in prin-
zipiell beliebiger Weise von den Raumkoordinaten
des Objektes abzuweichen und im Extremfall auch
vom Objekt wegzuschauen (»Antisakkadenc). Die
Auswahl des gewlinschten Raumortes ist an die Aus-
wahl eines interessierenden Objektes und die Féallung
der Entscheidung, ein spezifisches Objekt anzuschau-
en, gebunden. Die Auswahl- und Entscheidungspro-
v
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zesse sind kortikale Funktionen, die wesentlich zur
Latenz sakkadischer Augenbewegungen beitragen.
Sakkaden bekommen den Charakter einer reflexarti-
gen Reaktion vergleichsweise kurzer Latenz, wenn
dieser kognitive Uberbau ausgeklammert bleibt,
wenn ein neues, hervorstechendes visuelles Objekt
v
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B Abb. 28.2. Beispiel fiir die Adaptation der Sakkadenamplitude ei-
nes Rhesusaffen. Der linke Teil der Abbildung zeigt das Paradigma.
Zum Zeitpunkt 0 erscheint das Ziel fiir eine Sakkade 15° rechts des Fi-
xationspunktes. Kurz nach Beginn der Sakkade wird das Ziel um 5°in
Sakkadenrichtung verschoben. A zeigt eine Sakkade vor Einfihrung
der Verschiebung und B nach ihrer Einfiihrung. Das Auge verfehit das
Blickziel und es wird eine Korrektursakkade ausgefiihrt. Nach einigen
Wiederholungen wird dann aber die Gro3e der Initiaisakkade zuneh-

Horizontale Augenposition [Grad]

prasentiert wird, das eine unbedingte Orientierung
iiber seine wesentlichen Eigenschaften durch eine
fovealisierende Sakkade erzwingt. Das wesentliche
Substrat dieser elementaren Orientierungsreaktion
ist eine rein subkortikale Schleife, die den superioren
Colliculus im Mittelhirn als wesentliches Element
beinhaltet.
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mend vergréBert, sodass nur noch geringe Korrektursakkaden erfor-
derlich sind. D zeigt die erste Sakkade nach Ausbleiben der zusatzii-
chen Verschiebung des Sakkadenziels. Das Auge tiberschief3t zunachst
das Blickziel. Erst nach einigen weiteren Durchgéangen wird der Nor-
malzustand erreicht (E), die an die Verschiebung des Sakkadenzieles
angepasst vergroBerte Sakkadenamplitude wieder reduziert (= Extink-
tion). (Mod. nach Barash et al. 1999)
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0 Abb. 28.3. »Main-sequence«Graphen, die die Beziehung von
Maximalgeschwindigkeit und Amplitude (a) bzw. Dauer und Ampli-
tude (b) fiir 190 Initialsakkaden einer Versuchsperson wiedergeben.

Die Maximalgeschwindigkeit, Dauer und Amplitude einer
Sakkade stehen in einem gesetzmifligen Zusammenhang,
fiir den sich der aus der Astrophysik entlehnte Begriff der
»main sequence« eingebiirgert hat. Je grofier die Amplitude
der Sakkade, desto hoher ihre Geschwindigkeit und desto
langer ihre Dauer (B Abb. 28.3). Es ist also nicht moglich,
Sakkaden einer gegebenen Amplitude willkiirlich langsa-
mer oder schneller auszufithren. Das unterscheidet Sakka-
den grundsitzlich von skelettmotorischen Aktionen, wie
z.B. einer zielgerichteten Handbewegung, deren Richtung,
Dauer und Geschwindigkeit willkiirlich modifiziert werden
konnen. Die »Main-sequence«-Beziehungen sind Ausdruck
der Arbeitsweise des Sakkadengenerators im Hirnstamm.
Die in @ Abb. 28.3 verdeutlichten Main-sequence-Bezie-
hungen gelten streng genommen nur fur visuell gefithrte
Sakkaden, also Sakkaden, die von einem Fixationsziel aus-
gehend auf ein sichtbares Ziel in der Peripherie des Ge-
sichtsfeldes hin ausgefithrt werden. Wir sind aber auch in
der Lage, Sakkaden auf Ziele im Raum auszufithren, die nur
noch in unserer Erinnerung bestehen. Solche gedéchtnis-
gefiihrten Sakkaden werden typischerweise dadurch aus-
gelost, dass man Probanden kurz ein peripheres Blickziel
anbietet, die Sakkade auf das inzwischen verloschene Ziel
aber erst einige 100 ms bis wenige Sekunden spiter erlaubt.
Es handelt sich also um eine Aufgabe, die nur dann zu be-
waltigen ist, wenn auf den Inhalt eines rdumlichen Kurz-
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zeitspeichers, der die Koordinaten des Blickzieles konser-
viert, zuriickgegriffen werden kann. B Abb. 28.4 zeigt ein
Paradigma, in dem solche gedichtnisgefithrten Sakkaden
ausgeldst werden konnen. Diese Sakkaden gehorchen zwar
auch einer Main-sequence-Charakteristik, die aber von der
fiir visuell gefihrte Sakkaden gezeigten Charakteristik
durch im Mittel etwa 10-20% geringere Geschwindigkeiten
abweicht. Etwas geringere Geschwindigkeiten kennzeich-
nen auch andere Sakkadenformen, die durch kognitive
Faktoren beeinflusst werden.

Ein weiteres Beispiel von Sakkaden, die von der Main
sequence einfacher visuell gefiithrter Sakkaden abweichen,
sind Antisakkaden (@ Abb. 28.4), bei denen die Augen
instruktionsgemif in eine zur Position des peripheren
Zieles spiegelbildliche Position bewegt werden. Es iiber-
rascht nicht, dass die Prizision gedichtnisgefiithrter Sak-
kaden und die von Antisakkaden deutlich geringer ist als
die von visuell gefithrten Sakkaden. Weniger einsichtig ist
die Tatsache, dass die Trajektorien gedichtnisgefiihrter
Sakkaden in eigentiimlicher, stereotyper Weise verzerrt
sind. Sie tiberschieflen nach oben, unterschieflen nach
unten und weichen entlang der Horizontalen nach oben
ab (B Abb. 28.4), so als wire der Ort des erinnerten Blick-
zieles seit seiner Prasentation nach oben verschoben wor-
den. Diese charakteristische Verschiebung konnte eine
Eigenschaft der kortikalen Kurzzeitspeicher fiir Raumin-
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formationen sein. Diese Spekulation wird durch die Tat-
sache nahegelegt, dass Lasionen des frontalen und des
parietalen Augenfeldes (» Kap. 16) bei Affen zu einem
selektiven Ausfall gedichtnisgefiihrter Sakkaden fithren,
wihrend visuell gefiihrte Sakkaden weitestgehend unbe-
rithrt bleiben.

Schliefllich ist es auch moglich, Sakkaden auf Schall-
quellen oder taktile Reize in vollkommener Dunkelheit
auszufithren. Auch fiir solche auditorisch oder somatosen-
sibel geftihrten Sakkaden gelten gewisse Abweichungen
von den Grundmerkmalen einfacher visuell gefiihrter Sak-
kaden, die sich vor allem in einer reduzierten Maximalge-
schwindigkeit manifestieren.

28.2.2 Langsame Augenfolgebewegungen

Bewegt sich das urspriinglich durch eine Sakkade foveali-
sierte Objekt, so entsteht die Notwendigkeit, die Augen mit
dem Objekt mitzubewegen, um sicherzustellen, dass das
retinale Abbild des Objekts weiter in der Fovea gehalten
wird. Das bedeutet, dass die Geschwindigkeit der Augenbe-
wegung exakt an die Geschwindigkeit des bewegten Ob-
jekts angepasst sein muss. Es handelt sich also um ein typi-
sches Problem der Regelungstechnik, weshalb es nicht wei-
ter {iberrascht, dass bis heute Versuche, Augenfolgebewe-
gungen mit dem Instrumentarium der Regelungstechnik
verstehen zu wollen, eine grofie Rolle gespielt haben. Die
Folgebewegungen werden in solchen Ansitzen als Leistung
eines Regelkreises verstanden, der die Geschwindigkeit der
retinalen Bildverschiebung, die die Regelgrofle darstellt,
minimiert. Die retinale Bildverschiebung ergibt sich aus
der Differenz der Zielgeschwindigkeit und der Augenge-
schwindigkeit. Sie wird in eine Augenbewegung umgesetzt,
die diese Differenz weiter verkleinert.

Zu Beginn der Zielbewegungen ist das Auge noch stati-
ondr. Die retinale Bildverschiebung bleibt also zunichst
unkompensiert (»Open-loop«-Phase). Die Augenbewe-
gung setzt erst nach etwa 100 ms ein, wobei ein wesent-

0 Abb. 28.4. Verschiedene Typen von Sakkaden. Links: Skizzierung
der experimentellen Paradigmen. Rechts: Sakkadentrajektorien von
Rhesusaffen in x-y-Darstellung. Man beachte die im Vergieich zu visu-
ell gefiihrten Sakkaden deutlich geringere Prazision von gedichtnis-
gefithrten Sakkaden und die systematische Abweichung Verzerrung
der Trajektorien gedéchtnisgefiihrter Sakkaden nach oben. (gedécht-
nisgefiihrte Sakkaden mod. nach Gnadt et al. 1991; Antisakkaden nach
Amador et al. 1998)
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licher Teil dieser Verzogerung Ausdruck der visuellen Ver-
arbeitung ist. In der sich anschlieffenden Initialphase der
Augenbewegung, deren Dauer der der Open-loop-Phase
entspricht, bewegen sich die Augen auf der Grundlage der
visuellen Informationen, die wihrend der Open-loop-
Phase gewonnen wurde. Erst danach beginnt die Closed-
loop-Phase, in der die durch die Augenfolgebewegung
minimierte retinale Bildverschiebung das Eingangssignal
des Regelkreises darstellt.

In der Initialphase der Augenfolgebewegung wird das
Auge beschleunigt. Es kann bereits in dieser Phase die Ge-
schwindigkeit des Zieles erreichen, ohne dass hierdurch
aber der retinale Positionsfehler, der aus dem verzogerten
Einsetzen der Augenbewegung resultiert, kompensiert
wiirde. Fiir die Kompensation dieses Positionsfehlers sorgt
erst eine Aufholsakkade, die typischerweise deutlich spater
als die langsame Augenfolgebewegung einsetzt.

Die Initiierung der Folgebewegung ist gekennzeichnet
durch eine ausgepréagte Abhingigkeit von den physikali-
schen Eigenschaften des retinalen Bildverschiebungsrei-
zes: Ein kleiner bewegter Reiz auf der Retina 16st eine klei-
nere Beschleunigung aus als ein grofler Stimulus. Bewegen
sich zwei Objekte gleichzeitig, so beeinflussen beide die
Augenbewegung, die dann dem vektoriellen Mittel der
Bewegungstrajektorien der beiden Objekte folgt. Die
Selektion eines Objektes setzt erst verzdgert ein. Spiter,
nachdem die Selektion abgeschlossen ist, folgen die Augen
dann nur noch dem ausgewihlten Objekt. Die bewegungs-
analysierenden Mechanismen, die langsamen Augenfolge-
bewegungen zugrunde liegen, sind dieselben, die auch
unserer Wahrnehmung visueller Bewegung zugrunde
liegen. Zu ihnen tragt in erster Linie die Area MT/V5 bei
(» Kap. 4).

Unabhingig von der Frage, ob Objektselektion die Zahl
der die Augen beeinflussenden Objekte einengt oder
nicht, kénnten die bisherigen Ausfithrungen den Schluss
nahelegen, dass langsame Augenfolgebewegungen an die
Prisenz eines bewegten Bildes auf der Netzhaut gebunden
seien. Tatsdchlich sind wir i. Allg. nicht in der Lage, lang-
same, gleitende Augenbewegungen in vollkommender
Dunkelheit auszufithren. Wahrend wir einem sich sinus-
formig entlang der Horizontalen bewegenden Objekt
problemlos mit den Augen folgen kénnen (8 Abb. 28.5),
fihrt der Versuch, Augenbewegungen mit einem dhn-
lichen Profil in Abwesenheit eines visuellen Blickzieles
willkiirlich auszufiihren, zu einer Folge von Sakkaden, die
die ideale Trajektorie nur unzulidnglich approximieren
(8 Abb. 28.5).
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visuelles Ziel
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somatosensorisches Ziel /\/_\/—\/—\

auditorisches Ziel

vorgestelltes Ziel

@ Abb. 28.5. Typische Augenbewegungen einer Versuchsperson
beim Verfolgen eines bewegten visuellen Zieles, eines bewegten Be-
rihrungsreizes (somatosensorisches Ziel), eines bewegten Lautspre-
chers oder eines vorgestellten bewegten Zieles. Lediglich beim Verfol-
gen des imaginierten Zieles ist die Versuchsperson nicht in der Lage,

Aus diesem Befund aber schliefSen zu wollen, dass lang-
same Augenfolgebewegungen notwendigerweise die Pra-
senz eines sich stetig im Gesichtsfeld bewegenden visuellen
Objektes erforderten, wire verfehlt. Entscheidend ist viel-
mehr die Wahrnehmung von Objektbewegung, die zwei-
felsohne i. Allg. sehr stark vom Sehen bestimmt wird, zu
der aber auch andere Sinnesmodalititen und nicht zuletzt
die Imagination des Betrachters beitragen konnen. Die
Sicht, dass Bewegungsperzepte nicht notwendigerweise an
die visuelle Modalitit gebunden sind, wird durch die Tatsa-
che belegt, dass viele Versuchspersonen in der Lage sind, in
vollkommener Dunkelheit einer bewegten Schallquelle
oder einem taktilen Reiz mit glatten Augenbewegungen zu
folgen (@ Abb. 28.5).

0 Langsame Augenfolgebewegungen kompensieren
die Bewegung eines interessierenden Objektes, des-
sen Bild in der Fovea stabilisiert wird. Sie kdnnen in
allererster Ndherung als Leistung eines einfachen
Regelkreises verstanden werden, der retinale Bild-
verschiebung, die von Neuronen der kortikalen Area
MT/V5 extrahiert wird, minimiert. Langsame Augen-
folgebewegungen sind die einzige motorische Leis-
tung, die bei Ausfall des Kleinhirns nicht nur beein-
trachtigt wird, sondern komplett verloren geht.

Die Bedeutung nichtvisueller Einginge wird nicht zuletzt
auch durch die Beobachtung unterstrichen, dass wir mul-
timodal definierte bewegte Objekte i. Allg. besser mit den
Augen verfolgen kénnen als unimodal definierte Objekte.
Ein Beispiel wire etwa ein Finger unserer Hand, der iiber
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langsame Augenbewegungen auszufihren. Die sakkadischen Anteile
an der Folgebewegung sind beim Verfolgen eines somatosensorisch
oder auditorischen Zieles deutlich gréer als beim Folgen eines visuel-
len Zieles. (Mod. nach Hashiba et al. 1996)

die Haut des anderen Armes streicht und den wir mit den
Augen zu verfolgen versuchen: Hier verbinden sich visu-
elle Informationen iiber die Bewegung des Fingers mit der
Wahrnehmung taktiler Bewegung und einer Efferenzkopie
des motorischen Kommandos (bzw. propriozeptiven Fol-
gen des Kommandos), den Finger zu bewegen. Die neuro-
nale Grundlage eines multimodalen Bewegungsperzeptes
kénnten multimodale Bewegungsneurone der parietalen
Area MST sein (» Kap. 16).

Wie unzulidnglich die vorherrschenden Versuche sind,
Augenfolgebewegungen als Ausdruck eines einfachen Re-
gelkreises zu verstehen, der retinale Bildverschiebung mini-
miert, zeigt bereits ein genauerer Blick auf die Augenfolge-
bewegungen, die auf ein periodisch bewegtes Ziel ausge-
fithrt werden: Versuchspersonen sind in der Lage, dem
Blickziel ohne jede Verzogerung zu folgen, obwohl allein
die Latenzen des visuellen Systems Verzogerungen in einer
Groflenordnung von 50 ms und mehr erwarten lieffen und
Augenbewegungen, die von einem einfachen visuellen Re-
gelkreis generiert werden, dem Blickziel mit einer entspre-
chenden Verzdgerung folgen miissten. Hier wird offen-
sichtlich der periodische und damit vorhersagbare Charak-
ter der Blickzielbewegung genutzt, Verzogerungen der Au-
genbewegungsantwort zu vermeiden und hierdurch die
Folgebewegungsqualitit zu verbessern. Pradiktion ist eine
kognitive Leistung, die in der sensorischen Analyse der vi-
suellen Bewegung wurzelt, aber weit mehr als die Extrakti-
on einer Trajektorie darstellt. Sie beeinhaltet vielmehr die
Ablage der ermittelten Bewegungstrajektorie in einem Ge-
déchtnisspeicher, die Extrapolation der Trajektorie in die
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B Abb. 28.6. Typische Augenbewegungen einer Versuchsperson
beim Verfolgen eines tachistoskopisch présentierten Zieles, Das Ziel
bewegt sich periodisch mit konstanter Geschwindigkeit hin und her,
wird aber flr nur 240 ms wéhrend seines Durchganges durch die Gera-

Zukunft, liber die noch keine externen Informationen vor-
liegen und die stindige Uberpriifung der Giite des Ergeb-
nisses und damit des Inhaltes des Speichers. Wie potent
diese Mechanismen sind, belegt unsere Fihigkeit, allein aus
der tachistoskopischen Prisentation eines Blickzieles in
den Nulldurchgingen einer periodischen Bewegung eine
komplette Trajektorie zu erschlieffen und einen imaginier-
ten Punkt entlang dieser mental rekonstruierten Trajekto-
rie verzogerungsfrei mit langsamen Augenbewegungen zu
verfolgen (B Abb. 28.6).

Langsame Augenfolgebewegungen kdnnen, wie dieses
Beispiel unterstreicht, also ausgefiihrt werden, obwohl kei-
ne nennenswerte retinale Bildbewegung gesehen wird. Ein-
zelzellableitungen aus dem prafrontalen Kortex von Affen
sprechen dafiir, dass die Fahigkeit der verzdgerungsfreien
Verfolgung von Blickzielen eine Leistung dieses Teils des
Kortex sein diirfte (» Kap. 16).

28.3 Augenbewegungen

und Wahrnehmung

Die Bevorzugung ausgewiéhlter Objekte bringt zwangs-
laufig Nachteile fiir die Wahrnehmung der anderen, irrele-
vanten Teile der visuellen Szenerie mit sich. Diese Schluss-
folgerung gilt gleichermaflen fiir Sakkaden und fiir lang-
same Augenfolgebewegungen. Sowohl Sakkaden als auch
langsame Augenfolgebewegungen fithren zu einer Ver-
schiebung des visuellen Hintergrundes iiber die Retina,

deausposition sichtbar. Es ist deutlich zu sehen, dass sich die Augen
vor und nach Erscheinen des Blickzieles bewegen, so als wiirden sie ei-
nem sténdig sichtbaren, periodisch bewegten Ziel folgen. (Mod. nach
Barnes u. Asselman 1991)

dessen Geschwindigkeit der Augenbewegung entspricht.
Eine solche augenbewegungsinduzierte Bildbewegung im
Sinne von Bewegung der Welt zu interpretieren wire fatal,
miisste sie doch notwendigerweise unser Konzept einer
verldsslich stabilen Welt gefahrden. Gliicklicherweise ist
unser visuelles System in der Lage, dieses Problem der au-
genbewegungsinduzierten Bildbewegung in einer 6kolo-
gisch zweckmifligen Form zu bewiltigen, wobei die L6-
sungsstrategien im Falle von Sakkaden und langsamen
Augenfolgebewegungen unterschiedlich sind.

Die Dauer einer Sakkade ist mit wenigen 10 ms so kurz,
dass wir es uns ganz offensichtlich gefahrlos leisten konnen,
Seheindriicke und damit auch die Wahrnehmung von Bild-
bewegung wihrend der Sakkade zu unterdriicken. Diese
sakkadische Suppression setzt bereits kurz vor der Sakkade
ein und hilt bis kurz nach der Sakkade an. Wie jiingere Un-
tersuchungen zeigen, ist die sakkadische Suppression auf
Informationen beschrinkt, die iiber die magnozellulidren
Anteile der Sehbahn vermittelt werden, wahrend parvozel-
luldr getragene Informationen (» Buchteil | »Elemente der
visuellen Wahrnehmung«) ohne Einschrinkung Zugriff auf
die Wahrnehmung haben. Diese Selektivitit ist zweckma-
Big, weil es in erster Linie der magnozellulire Weg ist, iiber
den Bewegungsinformationen und damit auch Informatio-
nen fiber augenbewegungsinduzierte Bewegung die Wahr-
nehmung erreichen. Die Suppression des magnozellularen
Systems withrend einer Sakkade scheint auf der Ebene des
lateralen Kniehockers (N. geniculatum laterale) anzuset-
zen. Eine Suppression des Seheindruckes, auch wenn sie auf
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das magnozellulire System beschrinkt ist, ist natirlich
ganzlich inadiaquat, wenn die Augenbewegung, wie im Fal-
le langsamer Augenfolgebewegung linger wihrt.

Die Losung, der sich unser visuelles System bedient, ist
die Schitzung des Mafles an retinaler Bildverschiebung,
die Folge der Augenbewegung ist, und die Subtraktion die-
ses Schitzwertes (»Referenzsignal«) von der retinalen
Bildverschiebung (»Afferenz«). Ist die retinale Bildver-
schiebung ausschliefilich Folge einer langsamen Augenbe-
wegung, dann wird das Referenzsignal der Afferenz ent-
sprechen und beide werden sich ausléschen, ein Ergebnis,
das im Sinne von Stationaritit der Welt interpretiert wird.
Loschen sich beide Groflen nicht aus und bleibt ein Rest,
dann spiegelt er den Teil der retinalen Bildverschiebung
wider, der seine Ursache in einer Bewegung in der Auflen-
welt hat und im Sinne von Bewegung der Aulenwelt inter-
pretiert wird. Ein Rest bleibt natiirlich auch dann, wenn
das Referenzsignal von der idealen Grof8e abweicht. In
diesem Falle nehme wir eine illusionidre Bewegung der
Welt wahr, die wir nach dem Erstbeschreiber die »Filehne-
Mlusion« nennen. Sie ist normalerweise so klein, dass sie
nicht in der Lage ist, unser Konzept einer stabilen Welt zu
gefdhrden. Wir verstehen sie daher am besten als Ausdruck
einer tolerablen Unzulanglichkeit eines Mechanismus, der
eine ckologisch zweckmiflige Reinterpretation visueller
Bewegung erlaubt. Dieser Mechanismus, der auf Gedan-
ken von von Helmholtz (1867) aufbauend erstmals von
von Holst u. Mittelstaedt (1950) vorgeschlagen wurde, ist,
wie verschiedene Befunde ausweisen, in den spiten, parie-
totemporalen Anteilen des menschlichen visuellen Sys-
tems lokalisiert (Ndheres » Kap. 4).

0 Sakkaden und langsame Augenfolgebewegungen
fiihren zu Bildverschiebungen, die in aller Regel nicht
wahrgenommen werden. Das liegt im Falle von Sak-
kaden daran, dass die Sensitivitat der Anteile des
visuelles Systems, die Bewegungsinformation ver-
mitteln, reduziert wird, wahrend das im Falle langsa-
mer Augenfolgebewegung darauf zuriickzufiihren
ist, dass die retinale Afferenz durch ein internes Re-
ferenzsignal korrigiert wird, das ausweist, wie viel
die Augenbewegung zur Bildverschiebung beige-
tragen hat. Ein insuffizientes Referenzsignal fiihrt
zur Wahrnehmung einer illusiondren Bewegung der
Welt (»Filehne-Illusion«) wéhrend der Augenfolgebe-
wegung.

Es gibt natiirlich einen zweiten, komplementiren Aspekt
der Bewegungswahrnehmung wahrend langsamer Augen-

0 Abb. 28.7. Trajektorien der Augen einer Versuchsperson beim Be-
trachten des Bildes in einer x-y-Darstellung

folgebewegungen, namlich den der Wahrnehmung der Ob-
jektbewegung. Erfolgreiche langsame Augenfolgebewegun-
gen stabilisieren das Bild des interessierenden Objektes in
der Fovea, eliminieren die retinale Bildverschiebung also
weitestgehend. Nichtsdestoweniger nehmen wir eine Ob-
jektbewegung war, was durch denselben referentiellen Me-
chanismus erklirt werden kann, der auch der Wahrneh-
mung der Hintergrundbewegung zugrunde liegt. Im Falle
des Objektes ist die Afferenz gleich Null und die Referenz-
grofle entspricht der Augenbewegung, die Differenz beider,
die Grundlage der Wahrnehmung ist, entspricht also der
Referenzgrofle.

Augenbewegungen l6sen nicht nur visuelle Bewegung
aus, sondern sie verandern natiirlich auch die Position der
Bilder auf der Retina. Obwohl sich also die Lage der Seh-
dinge standig in einem retinazentrierten Koordinatensys-
tem verdndert, nehmen wir die Position der Sehdinge in der
Welt und ihre Beziige zueinander als stabil war. Wie wichtig
diese »Ortskonstanz« der Sehdinge ist, wird unmittelbar
deutlich, wenn man betrachtet, wie wir Sakkaden einset-
zen, um Szenen zu analysieren: Wie das Beispiel der okulo-
motorischen Analyse eines Bildes in @ Abbildung 28.7 zeigt,
nutzen wir Sakkaden, um dafiir zu sorgen, dass die Teile
eines Bildes fovealisiert werden, die die fiir die Interpreta-
tion des Bildes wesentlichen Elemente enthalten. Im Falle
des in der @ Abbildung 28.7 gezeigten Gesichtes sind das die
Augen, die Nase, der Mund und das linke Ohrldppchen,
denen der Hauptanteil der Analysezeit zu teil wird, oder,
anders gesagt, denen die Fovea zugewendet wird.
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Hieraus folgt natiirlich aber auch, dass die wesentlichen
Elemente des Gesichts in einem retinalen Koordinatensys-
tem, in dessen Ursprung (der Fovea) zusammenfallen. Die
Tatsache, dass wir die Gesichtselemente in jhren korrekten
rdumlichen Beziigen wahrnehmen, erfordert die Uberfiih-
rung der Bilddaten in ein kopfzentriertes Koordinatensys-
tem, was formal durch eine vektorielle Addition retinaler
Vektoren, die die Lage der Bildpunkte auf der Retina notie-
ren und eines Augenpositionsvektors, der die Stellung der
Augen relativ zum Kopf beschreibt, erreicht werden kénnte.
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Dass dieses Vektormodell ungeachtet der Frage seiner neuro-
nalen Implementierung eine Vereinfachung darstellt, zeigen
Experimente, die einen starken Einfluss visueller und kogni-
tiver Faktoren auf die Wahrnehmung des Raumes wihrend
Sakkaden ausweisen. So neigen wir beispielsweise dazu, ein
Muster, das kontinuierlich sichtbar ist, als stationar zu inter-
pretieren, obgleich es sich wihrend einer Sakkade bewegt
haben mag, wihrend eine diskontinuierliche Prisentation
eines perisakkadisch versetzten Objektes typischerweise als
Bruch der Objektkonstanz erlebt wird (Deubel et al. 1998).

— Zusammenfassung
Augenbewegungen dienen dem Sehen, indem sie entwe-
der das Bild der visuellen Umwelt auf der Retina stabilisie-
ren (eigenbewegungskompensierende Augenbewegun-
gen) oder aber das Bild eines interessierenden Objektes in
der Fovea plazieren (zielgerichtete Augenbewegungen).
Die zwei Formen zielgerichteter Augenbewegungen sind
die Sakkaden, die Objektbilder mit hchster Geschwindig-
keit aus der Peripherie der Retina in die Fovea verschie-
ben, und langsame Augenfolgebewegungen, die die
Fovea nachfiihren, solite sich das Objekt langsam und ste-
tig relativ zum Betrachter bewegen. Beide werden unter
natirlichen Bedingungen durch Kopfbewegungen unter-
stiitzt, die dafir sorgen, dass die Augen nicht an die me-
chanischen Grenzen stof3en. Zielgerichtete Augenbewe-
gungen erfordern eine Auswahl des interessierenden

Objektes und die Ermittlung seiner Position und Bewegung.
Die optimale Anpassung der Augenbewegungen erfolgtim
Falle langsamer Augenfolgebewegungen nach Art eines
typischen Regelkreises, der die Abweichung des Blickziel-
bildes von der Fovea minimiert. Im Falle von Sakkaden ba-
siert die optimale Anpassung der SakkadengréBe auf einer
Adjustierung von Sakkadenparametern, die Erfahrungen
tiber die Angemessenheit der gemachten Sakkaden in
Rechnung stellt. Das visuelle System verfugt liber elaborier-
te Mechanismen, die sicherstellen, dass retinale Bildver-
schiebungen, die Folge der gemachten Augenbewegungen
sind, nicht zu einer illusiondren Wahrnehmung von Bewe-
gung oder einer Gefahrdung der Konstanz unseres Wahr-
nehmungsraumes fiihren.
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